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Avant-propos

Lamélioration génétique des plantes est aussi vieille que 'agriculture. Elle a débuté
avec la domestication des plantes, de fagon plus ou moins inconsciente, il y a
environ 10 000 ans, lorsque 'homme est devenu agriculteur et qu’il a récolté des
graines pour les ressemer. Mais elle n'a vraiment commencé a trouver ses bases
scientifiques qu’avec les premiers travaux sur les lois de 'hérédité, dans la deuxiéme
moitié du xix¢ siecle. A partir de cette période, son action a trés vite conduit a
développer des populations assez homogenes et reproductibles, appelées variétés.
Il peut s'agir, selon les caractéristiques biologiques de I'espéce et certaines consi-
dérations socio-économiques, de variétés populations, de lignées, d’hybrides entre
lignées, de variétés synthétiques, ou de clones. Lamélioration génétique des plantes
est alors devenue la science et 'art de la création de variétés de mieux en mieux
adaptées aux besoins de 'Homme. Il sagit d’associer dans un méme génotype
ou groupe de génotypes, constituant la variété, le maximum d’alleles favorables.
Par essence, 'amélioration est donc du génie génétique, au sens large du terme.
Dans cet ouvrage, nous voulons montrer qu’il y a continuité dans les objectifs
des méthodes et des outils utilisés, de la domestication a la transgénese, mais que
ceux-ci apportent une puissance de plus en plus grande.

Pendant toute une période, allant du début de la domestication jusqu’au milieu
du x1x° siecle, la sélection érait empirique, portant essentiellement sur des popu-
lations. A partir de la formulation par Louis de Vilmorin, en 1856, de la sélection
sur descendances, la sélection va devenir plus raisonnée. Cette idée, puis celle
de Shull en 1908, introduisant le concept de variété hybride, ont complétement
changé la conception de la sélection. La sélection au sein de chaque population
sest développée sur des bases scientifiques, et la voie a la création de variétés géné-
tiquement homogenes était ouverte, voie qui est celle de 'amélioration des plantes
aujourd’hui. Les méthodes pour la création de ces variétés ont été imaginées il y a
maintenant un siecle, voire un peu plus, mais les outils qu’elles mettent en ceuvre
se sont diversifiés et ont profondément évolué, parallelement aux connaissances
biologiques.

Ainsi, aprés la mise en évidence de 'existence des chromosomes, support de
I'hérédité, par Morgan en 1935, Iaction sur le niveau de ploidie, par le biais du
doublement chromosomique, a été un premier outil pour générer ou utiliser une
variabilité nouvelle. Il a été beaucoup utilisé pour faciliter les échanges de genes
entre especes ; nous verrons que de nombreuses variétés de blé ou de tomate ont
ainsi requ des génes d’espéces sauvages, transférés par des méthodes relevant d’une
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certaine transgénese avant la lettre. Plus récemment méme, en combinaison avec
'hybridation interspécifique, cet outil a été utilisé pour créer des espéces nou-
velles, comme le triticale'. Une autre « manipulation® » du niveau de ploidie s’est
beaucoup développée en amélioration des plantes : c’est 'obtention d’individus
homozygotes a partir de cellules reproductrices haploides.

Apres la deuxiéme guerre mondiale, les travaux sur la mutagenese se sont déve-
loppés, avec la découverte de nouveaux agents mutagenes ayant une action plus
ponctuelle que les rayons X, dont I'effet mutagéne était déja connu des le début
du xx° siecle. Cet outil apporte une variabilité génétique nouvelle, en créant des
alleles qui n'existent pas naturellement dans le matériel a la disposition du sélec-
tionneur. Il s’agit d’une intervention au niveau du geéne, mais cette intervention se
fait purement au hasard : on crée une variabilité et ensuite on trie. De nombreuses
variétés cultivées (plusieurs milliers dans le monde) ont bénéficié de 'apport de
cet outil. Avec I'évolution des outils, une mutagenese dirigée apparait aujourd’hui.

A partir de 1950, les travaux de biologie moléculaire qui se sont beaucoup déve-
loppés avec les études sur TADN ont conduit a deux types d’outils, apparus dans
les années quatre-vingt : le marquage moléculaire du génome et la transgénése. Le
marquage moléculaire dense du génome a ouvert la voie a une véritable construc-
tion de génotypes ; il permet de faire de mieux en mieux ce que le sélectionneur a
toujours voulu faire, & savoir réunir dans un méme génotype, la variété, le maxi-
mum d’alleles favorables. Quant a la transgénése, elle permet un transfert tres
rapide d’'un géne d’une espece dans le génome d’une autre espéce, malgré une
distance génétique souvent tres grande entre les especes, ce qui apporte une varia-
bilité génétique nouvelle et I'espoir, avec la transgénese dirigée, de I'élaboration
de génotypes geéne a gene.

Dans cet ouvrage, nous présentons d’abord les outils de la sélection phénotypique,
correspondant a la premiére forme de 'amélioration dirigée des plantes. Ces outils
sont présentés volontairement de fagon assez simple, pour montrer comment ils
agissent et pourquoi ils peuvent étre considérés comme des outils de génie géné-
tique au sens large. Nous partons de 'amélioration des populations pour leur
valeur propre, puis nous montrons ce que la création variétale apporte. Ensuite
nous présentons les applications de la manipulation au niveau des chromosomes :
doublement chromosomique, échanges de génes entre espéces et haplodiploidi-
sation. C’est 'occasion de rappeler de « vieux » outils, issus de la cytogénétique’,
sans doute un peu oubliés, qui ont été utilisés pour I'introgression de génes d’es-
peces éloignées dans le génome des especes cultivées et qui ont beaucoup apporté a

1. Clest en 1982 que la premiére variété de triticale, Clercal, a été inscrite au catalogue officiel des
variétés. Les premiers travaux sur les triticales ont commencé vers 1960.

2. Dans cet ouvrage nous utilisons volontairement ce terme, qui ne doit pas étre vu uniquement
avec son sens péjoratif, mais qui signifie ici « intervention de la main de 'Homme », comme dans le
sens du mot anglais manipulation.

3. Frude in situ, dans la cellule, des variations des chromosomes (nombre, structure, anomalies,
caryotype) au niveau intra et interspécifique.



Avant-propos

'amélioration de certaines especes. Puis nous introduisons la sélection assistée par
marqueurs, qui laisse de moins en moins de part au hasard dans la réassociation
des genes non alleles. Nous terminons par deux outils qui apportent une variabi-
lité génétique nouvelle, la mutagenese et la transgénese. La mutagenese apporte
des caractéres nouveaux en modifiant les génes* déja présents dans un génotype.
La transgénese, outil symbole du génie génétique au sens strict, apporte a la fois
des caractéres nouveaux de facon ciblée et la possibilité de leur transfert rapide.
Les progrés ne sont sans doute pas finis, par exemple avec le développement de la
mutagenese et de la transgénese dirigées.

Cet ouvrage veut s'adresser a toute personne ayant une certaine culture en biolo-
gie, surtout en génétique, et qui veut mieux comprendre comment 'amélioration
des plantes agit sur les informations génétiques qu'elles portent. Pour cela, tous
les aspects trop théoriques ont été éliminés, une annexe rappelle les bases géné-
tiques essentielles pour mieux comprendre certains développements et un glos-
saire assez étoffé est donné. Les principales méthodes de sélection sont présentées
par des schémas assez simples. Mais cet ouvrage s'adresse aussi aux techniciens
et ingénieurs de la sélection ainsi qu’aux étudiants, enseignants et chercheurs en
amélioration des plantes.

4. En fait ce sont les alleles & un locus qui sont modifiés.
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De la domestication
a la création variétale

Lamélioration génétique des plantes peut étre définie comme la modification de certains
caractéres des plantes pour qu'elles répondent de mieux en mieux aux besoins de 'Homme.
Elle a commencé avec leur domestication et sest poursuivie essentiellement a partir de la
Jfin du XIX siécle par [amélioration dirigée des plantes, intégrant de plus en plus dans ses
méthodes et ses outils les progrés des connaissances. Aujourd hui, l'amélioration génétique
des plantes est devenue la science et lart de la création de variétés ayant des caractéres bien
définis. Elle pourrait étre considérée comme un prolongement de la domestication et étre
incluse dans la domestication au sens large. Nous préférons toutefois bien distinguer dans
ce qui suit, la domestication au sens strict, forme d adaptation plus ou moins inconsciente
par Homme des plantes a ses besoins, et lamélioration dirigée des plantes, qui met en
ceuvre des méthodes et des outils particuliers, sappuyant sur la génétique. Dans le cadre de
cet ouvrage le but nest pas de montrer les conditions de la domestication, mais plutor de
montrer comment la domestication a agi. Aussi, bien qu’il sagisse d’un long processus, sa
base est trés simple d’un point de vue génétique, ce qui explique, dans ce qui suit, le faible
développement de cette premiére étape de la sélection des plantes au sens large.

Domestication des plantes

La domestication des plantes a débuté au néolithique, il y a environ 10 000 ans,
lorsque 'Homme est passé de 'état nomade, vivant de la cueillette et de la chasse,
a Pérat sédentaire, vivant d’une certaine agriculture, grice au semis des graines
récoltées et aux soins apportés aux plantes pendant leur développement et jusqu’a
leur récolte.

Tant que "'Homme vivait de la cueillette, les populations végétales sauvages n’étaient
pas affectées par son intervention. Les graines qui échappaient a la récolte contri-
buaient a la génération suivante. Au sein de ces populations sauvages, la sélection
naturelle a favorisé tous les caractéres qui augmentent les chances d’une plante de
laisser des descendants a la génération suivante. Ont été sélectionnées en particulier
les plantes présentant un égrenage spontané, des mécanismes favorisant la disper-
sion des graines, des graines protégées, voire dormantes, avec une hétérogénéité
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de maturation sur la plante (souvent associée au tallage, chez les graminées, a la
ramification des tiges, chez les dicotylédones, ou 4 une croissance indéterminée).

Avec le passage a I'agriculture, ce sont les graines récoltées par 'Homme qui sont
ressemées pour la culture suivante. La sélection naturelle intervient toujours, mais
dans des conditions écologiques différentes de celles de I'état sauvage. De plus,
au moment de la récolte, voire au moment du semis, sont favorisées les plantes
ayant des caracteres facilitant la récolte et maximisant cette récolte en une seule
fois (homogénéité de maturation), sans égrenage spontané, avec des grains nus
pour les céréales. Il y a eu aussi une autre forme de sélection a l'intérieur des
populations, les agriculteurs ne ressemant que les grains qu'ils ont appréciés pour
différents caracteres. C'est ainsi que la domestication a eu une action sur la com-
position chimique des grains (gott des graines ou des pates faites avec ces graines,
fermentescibilité des pates de céréales...). Clest la succession des cycles de semis et
de récolte pendant des milliers de générations qui a retenu des mutations condui-
sant aux types de plantes actuellement cultivées (Figure 1.1). Nous verrons que ce
processus correspond en fait & une forme de sélection récurrente sur le phénotype
(sélection massale, voir p. 45).

Semis
Croisement cultivé x sauvage
Mutations
Sélection humaine Sélection naturelle
Sélection humaine
Récolte

Figure 1.1. lllustration de la domestication comme mode de sélection.

A chaque génération, chez les espéces a fécondation croisée, il y a intercroisement naturel
entre les formes cultivées retenues mais celles-ci peuvent aussi étre pollinisées par les formes
sauvages ; la sélection naturelle qui s’exerce au niveau du champ cultivé et les choix faits
par 'Homme peuvent alors retenir a certains locus des alléles favorables (dont ceux issus de
nouvelles mutations), a condition qu’ils aient un effet assez fort sur le phénotype.

Le résultat de cette forme de sélection a été une modification de la morphologie
et de la physiologie des plantes, avec souvent une augmentation de la dominance
apicale’. Ainsi, chez le mais, les mutants entrainant une floraison groupée (dis-
parition du tallage et de la ramification de la tige), sans désarticulation du rachis
a4 maturité, avec des grains nus, et donnant le maximum de grains en une seule
récolte, ont été favorisés. Le tableau 1.1 récapitule les différences essentielles entre
un mais sauvage et un mais domestiqué. Un épi de mais d’aujourd’hui possede
entre 300 et 400 grains, alors qu'un épi de son ancétre, la téosinte, ne présente que
6 210 grains (Photo 2). Cependant, en conditions de culture en plantes isolées,
le nombre de grains produits par une plante de téosinte, portant de nombreuses

5. Prééminence du bourgeon terminal sur les bourgeons axillaires.
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tiges et de nombreux épis par tige, peut étre bien supérieur a celui produit par une
plante de mais, qui n’a qu'une tige et souvent un seul épi par tige.

Cette évolution décrite pour le mais est assez générale. Dans le cas du sorgho et
du mil on constate aussi une réduction, voire une disparition, du tallage et une
augmentation de la taille de I'inflorescence. Des inflorescences de mil domesti-
qué (chandelles) peuvent mesurer jusqua deux meétres de long, contre dix cen-
timeétres, voire moins, chez 'ancétre sauvage. Pour le blé et les autres céréales a
paille, Thomogénéité de maturation a été obtenue par la sélection de plantes ayant
un tallage limité & un moment donné et présentant un développement synchrone
des talles. La méme évolution peut étre observée chez les espéces dicotylédones®.
Ainsi, chez le tournesol, I'effet de la domestication a été remarquable au niveau de
la taille de I'inflorescence : des populations domestiquées ont une seule tige et un
tres gros capitule alors que les populations sauvages ont une tige trés ramifiée et de
nombreux petits capitules. Chez les légumineuses (haricot, soja...), le fait majeur
est la sélection de plantes avec des gousses indéhiscentes. Chez toutes les especes
cultivées pour leurs graines, la domestication a entrainé une augmentation de la
taille des graines. Celle-ci est en partie le résultat d’'une sélection naturelle dans le
champ de lagriculteur pour la vigueur de la plantule. De méme, le caractere de
dormance des graines a disparu.

Au cours de leur évolution, les plantes domestiquées ont en fait acquis des carac-
teres opposés a ceux des populations sauvages. Elles sont devenues souvent dépen-
dantes de 'Homme pour leur survie : ainsi le mais et le blé d’aujourd’hui ne sont
plus adaptés a I'état sauvage ; abandonnés dans la nature, ils sont condamnés a
disparaitre.

Tableau 1.1. Différences essentielles entre le mais sauvage et le mais cultivé (Photos 1 et 2).

Mais sauvage Mais cultivé
Tiges nombreuses, ramifiées Tige unique non ramifiée
Nombreux petits épis Un ou deux gros épis
Rachis désarticulé & maturité Rachis soudé, condensé
Grain protégé par une cupule Grain nu

Du point de vue génétique, compte tenu de forts effets aléatoires du milieu, la
sélection pendant la domestication a surtout affecté la fréquence des genes ayant
un effet assez fort sur le phénotype, comme ceux modifiant la morphologie ou la
physiologie des plantes. Il s’agit en fait d’une forme de sélection sur le phénotype
(dite massale) dont nous verrons les limites pour des caractéres quantitatifs affectés
par le milieu (voir p. 44). Les études génétiques des différences entre une plante
sauvage et une plante cultivée, dans le cas des céréales, montrent effectivement

6. Ensemble des plantes formant des fleurs et ayant des embryons & deux cotylédons.
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que la domestication a agi sur relativement peu de génes majeurs, cest a dire des
geénes 2 effets forts. Ainsi, de fagon simplifiée, on peut dire que seulement cinq
geénes ou groupes de genes différencient, du point de vue de la morphologie, I'an-
cétre du mais, la téosinte, et le mais actuel : une mutation du gene 61 (b pour
teosinte branched) transforme la téosinte en une plante a une tige7 ; une mutation
du gene tgal (tga pour teosinte glume architecture) supprime le caractére « vétu »
du grain ; une mutation Ab supprime le caractere désarticulé de I'épi et une autre
mutation 77 fait passer I'épi de deux rangs a plus de deux rangs. Apres ces chan-
gements qualitatifs, relatifs a la morphologie et a la physiologie, le processus de
domestication a continué et a retenu des genes a effets quantitatifs, augmentant
le nombre de rangs et le nombre de grains par rangs ainsi que la taille des grains.
Les fouilles archéologiques montrent bien le passage de I'épi de téosinte qui mesu-
rait de l'ordre de deux a trois centimetres il y a 7 000 ans, a celui du mais qui
mesurait environ sept centimetres 2 000 ans plus tard et prés de dix centimetres
au début de 'ére chrétienne.

Cette évolution des populations cultivées s'est faite par une pression de la sélec-
tion naturelle au cours de leur culture, avec I'alternance entre semis et récolte, et
par la sélection par 'Homme avec, pour les plantes o la fécondation croisée est
présente, des échanges entre les populations sauvages et les populations cultivées.
Ces échanges étaient source de variabilité génétique et au cours du temps ce sont
les alleles ou arrangements d’alleles favorables a la domestication qui ont été sélec-
tionnés (Figure 1.1). Chez les céréales a fécondation croisée (mais, mil), la domesti-
cation a méme conduit a une organisation génétique particuliére, telle que certaines
de ces mutations sélectionnées sont situées sur le méme chromosome, trés proches
les unes des autres, afin d’assurer une certaine stabilité de la forme domestiquée,
malgré les croisements avec la forme sauvage (Pernes, 1983). En revanche, chez
les plantes autogames (qui s'autofécondent naturellement), une telle organisation
ne s'est pas toujours mise en place, 'autogamie assurant une certaine stabilité des
associations de genes créées par la domestication. Enfin, il faut noter que, selon
les especes, il peut y avoir eu un ou plusieurs événements de domestication. Cela
fait encore l'objet de recherches.

Par rapport au nombre total d’espéces végétales (environ 250 000), les especes
retenues par 'Homme sont en fait en nombre trés réduit. Au total environ 350 a
400 especes (plantes de grande culture, plantes légumieres, plantes textiles, plantes
fruitiéres) ont été domestiquées. Mais cela se réduit 2 environ 80 si on ne consi-
deére que les plantes de grande culture et les plantes légumicres, et seulement une
dizaine d’espéces « nourrissent » le monde : bl¢, mais, riz, sorgho, mil, orge, haricot,
arachide, soja, patate douce, manioc, pomme de terre, auxquelles on peut ajouter
deux plantes industrielles, la betterave a sucre et la canne a sucre (Harlan, 1975).

En fait, n'ont été domestiquées que les especes présentant des prédispositions a
la domestication, par leur utilité ou attrait immédiat, et aussi par I'existence de
mutations entrainant des caractéres intéressants pour 'Homme ou favorables

7. Les fouilles archéologiques montrent que ce mutant était déja présent dés 4 000 avant JC.



